Actes Coll. [nsectes Soc, !, 181-189 £d. SF-UIEIS, Presses Univ. Paris 12 (1984)

INTERET ET LIMITES DES PRINCIPES D'OPTIMISATION
EN ECOLOGIE DES TERMITES

par
Michel LEPAGE

tzboratoirs ‘de- Zdologie (LA 258), £.M.5.,
46 rue 4'Ula, F-75230 Paris Cedex 05

Résumé: L'écologie évolutive permet une approche
globale des stratégies sexprimées par les saspéces sous l'action
de la sélection naturelle. <Certes, une telle démarche réclame
que les hypothéses implicites soient clairement précisées. L'3colo-
zie des insectes sociaux, 23t en particulier cells des termites,
manque cruellement d'hypothéses unificatrices: les orincipes
d'optimisation développés dans l'ouvrage d'OSTER =t WILSON (1978)
peuvent apporter un outil théorique et méthodologique de mise
an ordre du rdel. Cet article saxpose briévement A& propos des
3 périodes de la vie d'une colonie de termites ({fondation, crois-
sance at reproduction), comment une telle approche geut 3tre
faite.

Mots-clés: Tazrmiies,3cologie, ovtimisation.

Summary: Interest and limitation of optimization
principles in termite ecology

The optimization theory allows a zlobal approach
of complex structures and behaviours in terms of natural selection
(Darvinian fitness). Several criticisms can Dde expressed to
these models, particularly the need ~for a clear statement of
implicite assumpctions. In the 7fisld of social insects szcology,
(OSTER % WILSOM (1978) brought a2 set of unifying hypothesis.
The opresent paper oriefly 2xposes now ¢the optimization <tool
can bSe utilized &5 =xplain lif2 history strategies in termites.
Three stages are distinguisned in 2a <olony life. First, the
founding stage, where cthe global =2nergy content of <the system
is a crucial threshold, leading up the colony =o invest in a
first orood of aumerous out small workers. In the growing stage
(or =2rgonomic stage), the colony bduilts up its potential and
sets different foraging and f{z2eding stratagies: che aain proolame
<0 resolve being the ratio bdetween net orori: per unit f{orager
and zheir number. Then, in =the -eproductive stage, the perennial
zarmite colony should {ind a compromize Do2etween (I3 optimal
sexuals oroduction and 1ts inclusive fitness. Finally, =his
paper 3tress Gthe need for further studiss in zermicte 2cology,
sn <he Ddase of 9oth unifying concepts and 2Ifficiant fachnics
57 data collacting.

Key-words: Tzrmitzs , z2cology, sprimizavion.

Les principes d'optimisation: introduction

L'utilisation =2t la formulation mathémactigque des
modéles d'optimisation ont d'abord 3té développées au 13é& si3cla
ians l2 domaine des lois ohysiques (orincipe de Fermat;. Appliguée
3 la chermodynamigue (second principe}, L'optimisation permet
die détarminer, par une approche globalz, la =zrajsctolre 2xacse
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suivie par un systéme. Sinon cette trajectoire ne pourrait étre
calculée que par la résolution d'équations différentielles locales
successives.

Les travaux de FISCHER (1930) ont amorcé l'application des principes
d'optimisation en écologie évolutive (théoréme de la sélection naturslle). Cette
écologie évolutive réunit alors en un corpus théorique des lois issues de l'écologie
st des lois issues de la génétique. Cette apprache suppose (en simplifiant),
que sont sélectionnés les individus dont la morphologie, la physiologie, le comoorte-
ment, leur permettent de résoudre un prooléme donné.

On peut cependant s'interroger (MAYNARD-SMITH | 1978) sur 1'hypo-
thése de 1'adaptation des espéces qui forme la base de la théorie néo-Darwinienne
de l'évolution: cette théorie nlest-elle pas invérifiable et irréfutapble donc
scientifique? (cf. également CALOW & TOWSEND, 1981). Dans ce cas, tout effort
dlexplication fonctionnelle basée sur des oprincipes d'optimisation ne seraic
gu'un simple test intellectuel =t, si l'on y pranait garde, l'optiamisation =an
écologie ne serait qu'un "théortme de Pangloss” (HALDANE, 1943): chaque animal
accomplit les fonctions aqui maximisent les cnances de survie de son espéce!

Selon MAYNARD-SHITH (1978), ctout wmodéle d'optimisation devrait
définir clairement 3 séries de présomptions: les pnénotypes ou les stratégies
possibles, ce qui doit &tre wmaximisé (en fait, il s'agit de la valeur sélective
alobale ge l'indiviogu), et enfin le amode de transmission de cette stratégie.
La mise en oeuvre de la théorie suppose donc que l'on puisse connaitre l'ensemdle
des solutions possibles & un probldme donné et que, 3 chague solution, il soit
possible d'associer un nombre ou une fonction qui exprime sa valeur. La seolution
sélectionnée seraz donc celle qui posséde la plus grande valeur cu le acindre
colit. Le point crucial de cetie approcne seraz de déterminer ce qui constitue
un profit ou un colit pour un organisme tei qu'une société de termites. s

La critique oprincipale que l'on peut donc faire
2 des modiéles d'optimisation, c'est qu'il seraient non testables.
Des efforts importants devront donc &tre consacrés a la mise
au point de méthodes adéquates. Dans la plupart des cas, la
méthode comparative reste la plus prometteuse. Appliqué aux
sociétes de termites, ces principes d‘optimisation seraient,
dans une premiére phase, un outil d'organisation de faits empiriques
Une définition plus précise des modéles réclamerait évidemment
une élaporation ultérieure en langage mathématique.

L'optimisation appliquée aux sociétés de termites

Selon OSTER & WILSON (1978) ‘"chaque <colonie doit
extraire la plus grande quantité possible d'énergie de son enviro-
nement 2ot convertir cette énergie en croissance de la colonie,
tout en se protégeant de ses ennemis, et ceci dans le but de
maximiser sa reproduction'. Dérfense et récolte comoinées doivent
permettre la production maximale de sexués. Tout modéle d'optimisa-
“ion devra déterminer le meilleur moven de distribuer une ressource
limitée selon différentes alternatives. Ainsi que le précisent
eux-mémes Oster et Wilson, il s'agit alors de définir ce que
signifient "le meilleur moyen" ainsi qu'une''ressource limitée".

Pour aborder <ces problémes, il sera nécessaire
de préciser: 1} L'état du systéme ‘"colonie de termites", sa
structure par dges, par castes, le sex-ratio... On se heurte
ici & 1l‘'échantillonnage <correct des populations, difficulzé



particuliérement ardue dans le cas des termites. 2) La rdalité
du schéma suivant: la structure par castes de la colonie permet
une meilleure efficacité ergonomique, d'ot la oproduction d'un
couvain de reproducteurs plus important, et enfin une plus grande
valsur adaptative. 3) Les contraintes: les ressources 3tant
limitées, il faut 1isoler les variables qui traduisent Ll'effet
de la sélection naturelle.

Afin d'étudier comment se mettent 2en place les
différentes stratégies 2u cours de la vie d'une colonie de zermites,
on distinguera (cf. OSTER % WILSON, 1978) un stade de fondation
de la colonie, un stade ergonomique de croissance et un stade
de reproduction. Cas diffirentes d&tapes ont déja &té snvisagées
par différents auteurs =2t pour différentes espéces de termites
(B0ODOT, 1969; COLLINS., 1977; DARLINGTON, 1982; XALSHOVEN, 1330
in BSODENHEIMER 1937; LZPAGE, 1974; NOIROT, 1969, 1980; NUTTING,
1969).

a-Fondation st premiéres é&tapes de la jeune colonie

Ce stade apparait particulisrement critique, surtout
pour les =ospéces dont les parents ne semblent pas se nourrir
avant d'Stre pris en charge gpar le premier couvain d'ouvriers.
L'3nergie zlobale dont dispose la colonie naissante 2ast Limitée
(les réserves des parents). Les données obtenues pour L'espéce
Macrotermes michaelseni (LZPAGE, 2n prep.), montrent que l'Znergie
zlobale du systame (parents + couvain) décroit jusqu'a environ
130 jours aprés la fondation =2t qu'il <faut attendre orés de
320 jours pour que la colonie retrouve une 3nergie =totale voisine
de celle de départ, alors que la population comptas déja =n moyenne
270 individus.

L'investissement de la jeune colonie s'orientera
vers la pgroduction d'un grand nombre d'ouvriers de petice taille
(cf. OSTER % WILSON, 1978). On czonstate =n effaf 3Jue, pour le
2spéces comprenant plusizurs castes, ce sont les petits ouvriers
qui 2pparaissent 2=n zéndral les premiers (GRASSE & MNOIROT, 1955;
LEPAGE, =2n prep.). D'auctre part, les oremiers individus sont
de taille nettement plus réduite gJue dans las coloniss olus
matures, alors jue souvent (axemple de M. amichaelseni), Llas
poids des oceuls 2t des jremiires larves n'2n Jdiffdrent pas Jondamen-
Zalsment. Chez cette mé8me 2spéce, 9n met 2n 3vidence des corrsia-
tions ianverses opour ige donné, =antre ia population czotala
des coleoniss =2t l2 poids moyen individuel des czastas d'suvriers

alors aque ¢es corrélavions sont positives pour la caste des

setits soldats). Znsuite, L2 survis de ia j2une coloniz dépend
iu processus d'=nclanchement de la ophysogastris de la reine
SIZBER & LZUTHOLD, 1282). I. 2st possibls, au noyen des données
disponibles, de <construire un modéle pour ces  jaunes zoloniss
Jqui <tisnne compte de l'2nsembls des relactions i !'intérisur
du systéme. 11 sera alors possibls de =zester L'a2ffet, sur la
croissance ulzérisure du modéle, de wvariablas: cempérature,

une ou plusieurs famelles Jondatrices...

h- La phase de croissance de la colonie

Aprés l2s oremi2res 3tapes de l2  Zfondacion, la
sopulation de la coloniz s'accroi: 2xponentiallzment iu  cours
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de cette période, la colonie augmente son potentiel. En cela,
elle ne différe pas d'une entreprise (selon l'expression d'OSTER,
1976), essayant de maximiser ses profits en fonction des ressources
dont elle ispose. Le flux d'édnergie qui traverse le systéme
"colonie" est alors le moteur essentiel de son f{fonctionnement:
la colonie ayant & résoudre le probléme de la relation entre
le profit net par jour et par ouvrier (G) et leur nombre (N).OSTER,
(1976), dans le cas des Bourdons, postule que le profit net
pour la colonie, O(N) = GN -« N2 (x exprime l‘effet de la compéti-
tion entre récolteurs et la limitation des ressources).

Afin d'accroitre le gain net par ouvrier, la population
met en oeuvre différentes stratégies de récolte et d'utilisation
de la nourriture. Les stratégies utilisées par les Macrotermitinae
sont relativement bien connues (LEPAGE 1981 a & b, 1982 a &
b).

Parmi ces stratégies, il faut citer le déplacement
de l'aire de récolte selon les cycles journaliers et saisonniers,
et 1'ajustement de la récolte selon les besoins de la colonie
(LEPAGE 1981 a; cf. CHARNOV, 1976). Cet aspect a &té modélisé
par TOWNSEND& HUGHES (1981) : pour toute distribuvion de la nourri-
ture, il y a une allocation théorique de 1l'effort de recherche
qui doit maximiser la récolte. Il s'agit d'optimiser 1'énergie
recueillie par rapport au temps de récolte (cf. SCHOENER, 1871).

Selon ce schéma, l'énergie recueilie est une mesure
de la valeur sélective des colonies dans cette phase ergonomique.
OSTER et WILSON supposent que l'efficacité de la récolte 2 été
optimisée au cours du temps é&volutif par des f{orces sélectives
qui ont agit sur le comportement et les propriétés des castes.
Il serait possible de <trouver dans la littérature de nombreux
exemples illustrant ces choix stratégiques des espéces : en
ce qui concerne les termites, des travaux récents ont posé le
probléme (DELIGNE & PASTEELS, 1982; NOIROT, 1980 =t en prep.).

Un aspect n'a peut-é&tre pas encore recu toute l'atten-
<ion nécessaire dans le cas des termites: il s'agit des <tratégies
de digestion et défécation (cf. SIBLY, 1981). Pour obtenir*l'animal-
la colonie de <cermites- doit venir & Dbout des défenses de la
proie (le matériel végétal), et ensuite ingérer les molécules
lorsqu'elles sont brisées en unités plus petites. Si nous considé-
rons le systéme constitué par la colonie de <Termites et ses
réserves, on peut supposer que la guantité d'énergie obtenue
par lg de nourriture {(pour une é&quipement enzymatique donné}
sera fonction du <temps de séjour de cette nourriture dans le
systéme. Le poids de nourriture emmagasiné dans le tube digestif
des ouvriers (et dans les meules pour les termites champignonnistes
est égale au produit du taux d'entrée dans le systéme (la récolte)
par la période de digestion f{(avant gque 1les résidus ne scient
évacués). De cette constatation découlent deux possibilicés:
ou bien maximiser l'énergie obtenue en augmentant cette période
de digestion dans le cas ol le taux d'entrée de la nourriture
est fixé par ailleurs (cf. contraintes environnementales), ou
oien, pour les animaux se nourrissant d'une nourriture plus
pauvre, augmenter la taille de leur " chamores digestives":
exemple des champignonnistes ou des humivores (relaction entre
la dimension du tube digestif et la qualité du substrat nutricif),

+ l'énergie
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afin d'utiliser une plus grande quantité de matdriel par unité
de temps.

¢- La phase de reproduction

Selon BARBAULT (1981) "la valeur sélective des
organismes dépend sssentiellement de leur aptitude 3 se multiplier”,
d'od la valeur privilédgiée des stratégies de reproduction parmi
les stratégies adaptatives (cf. igalement STEARNS, 19756).

La notion de stratégie r-K a sous-cendu un grand
nombre de <travaux £cologiques, surtout depuis 1'ouvrage de MAC
ARTHUR et WILSON (1967). Il semble que cette notion doive 32tre
fortement nuancée, surtout dans le cas des insectas sociaux
ol Ll'intégration supérieure du systadme social =2t Ll'adaptation
comportementale des 2spéces introduit une complexité supplémentaire
(LEPAGE, 1983 a). NOIROT (1980 % en prep.) montre comment peuvent
se comparer l2s stratégies de différentes aspéces de <termites

{Cephalotermes rectangularis, Nasutitermes cormiger, Juditermes [ungi-—

Faber, Xalotermes [lavicollis. Cependant, il serait presque
nécessaire de construire ae tels schémas pour chaque espéce
de <tarmite, *tant les généralisations sont délicates. Ainsi, une
colonie de Macrotermes michaelseni (DARLINGTON, 1982) posséderait
4 la fois une zgrande durde de vie 2t la possibilitd de coloniser
rapidement des niches wvacantes, ellz pourrait produire des sexués
de remplacement (SIE3ER & ODARLINGTON, 1982) a2t investirait en
méme temps dans la construction d'un nid %rés 3laboréd 2t dans
une production relativement importante de soldats.

Zn outre, le nombre d'sssaimants produit ne suffit
pas 3 estimer 1l'a2ffort de reproduction 2n fonction de la valaur
sélective de l'espéce. L'3lament crucial réside dans la proportion
d'entre 2ux qui parvisndra a se reproduire 2t i fonder ie nouvellss
colonies (CHARNOV & KRE3S, 1973; P2ERRINS & MOS3S, 1979; PTANKA,
1976; LZIPAGE =2n prep.). D'ou l'importance du mnoment Ze la repro-
duction et de son déroulement.

Un probl3me complexe na'a jas 2ncore 3td apordé
pour lss coloniss 2érennes de termites 3Jui produisent un souvain
de sexués chague année selon un stratégis ''bang-oang' =xplicitde

sar OSTER a2t WIL3ON (1978): il s'agit de la prise =n compte
de la wvaleur sélactive globalzs de chague =2spéce. Il Jaudraics
déterminer si Ll'2ffort de reproduction maximal Jde la zolonis
2t l'on song i Ll'inportance des 2ssaimages des 2spéces de
Macrotarmicinae

e

T ) ne compromet 3as sa survie Juture: dans un
zel cas, l'amélioration des performances reproductives se arait
aux dépens d4'un accrolssement des risques de qortaiiti  pour
La colonie. Ceci suppose un ajustement de 1'2ffoprt de reproduction
au cours de la croissance des coloniss afin, 3 chaque 3ge, de
maximiser la valsur sélactive zlobalz 4du systédme /GADGIL & 30S3ERT,
1970; 3ARBAULT, 12981). On distinguerait 2lors, gour un 3ge Jonné,
ine valaur reporoductive 2t une wvaisur reproductive résiduells
{descendance future).

I

Conclusions
Dés 1961, IMERSCON 4numéraic la3s zdaptactions 3volutives
3ul caractérisent a socidtd de ze2rmites: la diversification
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des sources de nourriture (herbe, humus, meule & champignons),
A partir d'un régime primitif & base de bois, une spécialisation
des mécanismes de défense, un accroissement des populations
par unité-société, ce qui permet un partage du travail plus
élaboré et donc un accroissement de 1l'intégration sociale. La
sélection naturelle agit donc ainsi dans le sens d'une meilleure
homéostasie du systéme. Quel que soit 1'état dans lequel se
trouve la société de termites il y a nécessairement un colt
agsocié & cet état: ce colit peut 8tre mesuré en terme d'énergie,
de temps, mais sa mesure ultime doit &tre faite en termes de
valeur sélective (HOUSTON et MAC FARLAND, 1980). Les lois issues
de l'écologie évolutive peuvent nous permettre- en tenant compte
des réserves é&mises au début de cet article-de mieux comprendre
comment se met en place l'homéostasie de la société de termites.
Il est maintenant nécessaire, pour l2s termitologues, de traduire
dans les faite ce que NOIROT (1980 et en prep.) soulignait,
c'est-a-dire i'application des <%héories modernes de 1'écologie
évolutive & leur matériel. Pour cela, il est nécessaire de s'appuyer
34 la fois sur des hypothéses unificatrices et sur des méthodes
efficaces de recueil des données de obase.
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